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Résumé
Quatre facteurs pouvant rendre compte de la variabilité intra et inter-populations du nombre
de caeca pyloriques de la Truite arc-en-ciel ont été examinés.
- Aucune variation liée à l’âge n’est décelable après 6 mois, même lorsque les individus
sont soumis à un changement des conditions de milieu.
- L’élevage des individus depuis le stade ceillé dans deux piscicultures ayant des moyennes
thermiques très différentes (8 OC et 16 °C) conduit à une différence importante entre les moyennes
du nombre de caeca (55, 5 à 8 °C, 5i,o à 16 °C).
- L’utilisation d’un aliment à forte teneur en polyholosides augmente le nombre de caeca
(!- 2,7 p. 100 en moyenne) par rapport à un aliment riche en protéines dans la pisciculture à
8 °C, mais n’a pas d’effet dans l’autre pisciculture.
- La réalisation de croisements entre parents ayant un nombre connu de caeca pyloriques
permet de mettre en évidence une forte corrélation (r = 0,92)entre le parent moyen et la moyenne
des descendants. Une estimation assez élevée (hE = 0,53 ± 0,7) est obtenue pour l’héritabilité
(part de la variance génétique additive dans la variance phénotypique totale). Par contre les
effets génétiques non additifs semblent de faible importance.
Le mode d’action conjoint de ces différents facteurs de variation a été examiné et obéit
essentiellement à un modèle de type additif.
Il apparaît donc possible d’obtenir rapidement par sélection divergente des lots ayant des
nombres moyens de cxca différents et de préciser ainsi la liaison de ce paramètre avec d’autres
caractères quantitatifs comme la croissance ou les performances nutritionnelles.
Introduction
Chez les Salmonidés, la détermination des espèces est en partie basée sur un
certain nombre de caractères numériques (nombre d’écailles sur la ligne latérale,
nombre de branchiospines) qui, bien que caractérisant en moyenne l’espèce consi-
dérée, présentent une variabilité intraspécifique notable qui rend difficile l’identi-
fication d’un individu particulier. C’est notamment le cas des coeca pyloriques,
évaginations de l’intestin antérieur présentes en nombre très variable d’une espèce
à l’autre, mais présentant des variations intraspécifiques importantes (Il à 21
chez Salvelinus pluvius, 125 à 175 chez Oncorhynchus keta, SusuK et h’uxunn,
1973). Dans une publication antérieure (B!xGOT et al., 1976) nous avions décrit
cette variabilité intraspécifique chez la Truite Fario (Salmo trutta) et la Truite
Arc-en-Ciel (Salmo gairdneri) et montré qu’à la variabilité intrapopulation s’ajou-
taient des différences significatives entre populations qui pouvaient éventuellement
compromettre leur identification spécifique à partir de ce seul caractère.
L’existence d’une variabilité intraspécifique pour un caractère peut être
due a priori à deux influences non exclusives, l’action différentielle d’un facteur
du milieu sur les individus ou les populations et l’existence d’une variabilité
génétique sous-jacente entre les individus ou les populations. I,a première influence,
notamment celle de la température sur le nombre de vertèbres, a plusieurs fois été
mise en évidence chez les Salmonidés (GARSIDE, ig66; TArrmc., ig5a). Cependant,
un certain nombre d’indications comme l’observation d’une plus faible variabilité
du nombre de caeca dans des familles de plein-frères (B!RGOT et al., 1976) et la
persistance, pour plusieurs caractères numériques, de différences notables entre
des populations maintenues dans le même milieu (BnsusxrN, 1974, MAC GREGOR
et MAC RIPMON,1977), permettent de conclure à un rôle non négligeable des
facteurs génétiques.
Nous nous proposons dans cette étude de préciser ces deux types d’influence
et leur mode d’action conjoint en étudiant simultanément l’effet de variations des
facteurs du milieu (qualité de l’eau et alimentation) et des facteurs génétiques sur
le nombre de cxca pyloriques de la Truite Arc-en-ciel.
Matériel et méthodes
Matériel animal et conditions d’élevage
Les reproducteurs utilisés, âgés de 2 et 3 ans, ont été sacrifiés après prélèvement
des gamètes. L’intestin antérieur est fixé dans le liquide de SERRA (éthanol 6V,
formol 3V, acide acétique IV) et les caeca pyloriques sont dénombrés après une
heure de fixation. Les croisements adéquats sont alors réalisés par insémination
artificielle selon la méthode de BILLARD (1977). Ces croisements seront désignés
en indiquant successivement le nombre de cxca de la femelle puis du mâle (7q,88
= à 7q. c.p. X 3 à 88 c.p.). Toutes les lignées utilisées dans cette étude représentent
donc des familles de plein-frères.
Trois installations d’élevage, dont les caractéristiques sont données ci-dessous
ont été utilisées pour l’élevage des lignées.
Jouy-en-Josas : Installation en recyclage. Bacs en plein-air de o,6 m X 0,8 m.
Température moyenne d’incubation 10 °C.
Température d’élevage variant de 8 °C (janvier) à 22 °C (juillet).
Lees Athas : Pisciculture pyrénéenne sur résurgence. Bacs intérieurs de o,5 x
0,6 m.
Température moyenne d’incubation et d’élevage 7 à g °C toute
l’année.
Donzacq : Pisciculture des Landes sur source. Bacs en plein-air de 0,3 m x
i m.
Température d’élevage 16 à 17 °C toute l’année.
Trois aliments différents ont été utilisés au cours de ces expériences :
- l’aliment S est un aliment commercial classique pour Salmonidés;
- les aliments A (riches en protéines) et B (riches en glucides) sont confec-
tionnés pour l’expérience. Leur composition est donnée ci-dessous :
Le nombre de caeca des différents lots est déterminé lorsque les poissons
atteignent au moins 40 mm, taille en dessous de laquelle les caeca sont difficilement
dénombrables. L’âge indiqué pour les alevins sacrifiés est rapporté à la date de
fécondation. Sur chaque animal, on relève en outre le sexe et la longueur standard.
Protocoles expérimentaux
Expérience z: la population de géniteurs utilisée provient de l’installation
de Jouy. Ces caractéristiques sont données dans le tableau i. Deux lignées extrêmes
INF et SUP ont été créées (tabl. 2), incubées et élevées à Jouy en utilisant l’aliment
S. La détermination du nombre de caeca a été faite à 104 jours (60 mm).
Expérience 2: Les mâles utilisés, âgés de 2 ans, sont issus du mélange des
deux lignées précédentes. Les femelles sont prélevées dans une population d’origine
norvégienne élevée depuis le stade oeuf à I,ees-Athas. Les caractéristiques de ces
populations sont données dans le tableau i. Les lignées obtenues (tabl. 2) sont
incubées et élevées à I,ees-Athas, le dénombrement étant effectué entre 160 j
(50 mm) et203 j (68 mm).
Expérience 3: La population de géniteurs provient de l’installation de Jouy
(tabl. z); 4 mâles et 4femelles, choisis aux deux extrêmes de la distribution du
nombre de c&oelig;ca, ont été utilisés dans un croisement factoriel incomplet pour
créer 8 lignées incubées à Jouy-en-Josas (tabl. 2). Au stade ceillé, ces lignées ont
été transférées pour moitié à Donzacq et pour moitié à Lees-Athas puis subdivisées
dans chaque pisciculture en deux lots recevant dès la fin de la résorption et jusqu’au
premier échantillonnage l’un l’aliment A et l’autre l’aliment B. Trois échantillon-
nages ont été effectués, respectivement à 208 j (60 mm), 277 j (88 mm) et 376 j
(i2o mm) à I,ees-Athas et i5o j (61 mm), 22g j (102 mm) et 405 j (250 mm) à
Donzacq, En outre, 4 lots de I,ees-Athas ont été transférés à Donzacq après le
2e échantillonnage et étudiés à 369 j (180 mm).
Méthodes statistiques
Compte tenu de la structure Log-Normale de la distribution du caractère
(BERGOT et al., 1976) les analyses ont été faites sur la variable Y = I,nX.
Les techniques d’analyse de la variance sont décrites dans SNEDECOR et
COCHRAN,1971 : pour analyser les expériences à plusieurs facteurs de variation
simultanés, un modèle factoriel à effets fixes a été utilisé; le test d’homogénéité
des variances résiduelles est celui de BeRTr,!TT; l’estimation des données manquan-
tes utilise la méthode de YAT!s; dans le cas d’un dispositif déséquilibré, on a utilisé
l’effectif harmonique comme estimateur de l’effectif moyen des lots pour se ramener
au cas d’un dispositif équilibré.
L’analyse des régressions parents-enfants est faite en modèle linéaire. L’esti-
mation de l’héritabilité comme pente de la régression parent moyen-moyenne des
enfants est explicitée dans Fnt,coz.rEx (rg6o). Les incertitudes fournies représentent
l’écart-type des estimations. Dans le cas de l’expérience i, l’incertitude sur l’héri-
tabilité réalisée est tirée de HIL(1971). Il n’a pas été tenu compte de la répétition
éventuelle de certains reproducteurs dans plusieurs croisements et il convient
donc dans ce cas de considérer les écarts-types fournis comme sous-estimés. Le
modèle de décomposition de la variance génétique en effets additifs et non additifs
est également tiré de FAr,CONER (ig6o).
Résultats
Expérience 1: Les caractéristiques des deux lignées obtenues par sélection
divergente sont données dans le tableau 2. On observe une différence hautement
significative entre ces deux populations (T = 18,93 S I les distributions
étant totalement disjointes (fig. i), L’héritabilité réalisée est estimée à h2 = 1,29
! 0, 12.
Expéyience II: Les caractéristiques des 6 lignées obtenues sont données dans
le tableau 2. Si l’on considère que les parents mâles constituent une seule population
on observe à nouveau une forte corrélation entre le nombre moyen de caeca de
ces lignées et la moyenne parentale (R = o,g2 S I p. ioo). L’analyse de la régression
entre ces deux paramètres fournit une valeur élevée pour l’héritabilité h2 = 0,58
+ o,i2. Si l’on considère par contre que les parents mâles sont issus de deux popu-
lations différentes, du fait de la sélection divergente dont ils proviennent, et que
l’on ramène les valeurs observées aux moyennes de ces populations, la valeur obte-
nue est notablement plus faible h2- 0,37 ::f::: 0,32.
Expérience III: Les valeurs moyennes du nombre de caeca des différents
échantillons sont données dans le tableau 3. Dans toutes les analyses effectuées,
nous n’avons pas décelé d’hétérogénéité des variances résiduelles, la valeur moyenne
du coefficient de variation intralot étant de m p. 100.

I,es facteurs de variation suivants ont été examinés :
- Effet de la date de prélèvement: Afin de vérifier la stabilité du nombre de
caeca après le premier prélèvement, nous avons comparé (tabl. 4A) par analyse
de variance à deux facteurs (effet prélèvement et effet lot) d’une part les deux pre-
miers prélèvements pour l’ensemble des deux piscicultures et des deux aliments
(analyse I), d’autre part les trois prélèvements séparément à I,ees-Athas (analyse
II, en considérant pour les deux premiers la moyenne des deux aliments) et à
Donzacq (analyse III). Enfin (analyse IV) nous avons comparé le prélèvement q.’
de Donzacq (animaux venant de I,ees-Athas après le 2e prélèvement) et le prélè-
vement 3 de I,ees-Athas, témoin resté sur place. Dans aucun cas, l’analyse ne
décèle d’effet prélèvement ni d’interaction lot X prélèvement.
- Effet traitement: Pour préciser l’influence des différentes sources de
variation, nous avons réalisé sur les données du premier prélèvement (afin d’obtenir
un dispositif équilibré) une analyse de variance à 3 facteurs. Les résultats (tabl. q.B)
indiquent un effet significatif au seuil i p. 100 de la pisciculture (augmentation de
8,8 p. 100 du nombre de caeca à I,ees-Athas par rapport à Donzacq) et du génotype
(variation totale de 32 p. ioo par rapport à la moyenne générale) et deux interactions
significatives au seuil 5 %, l’une aliment X pisciculture, l’autre aliment X
pisciculture X génotype. Pour comprendre la signification de ces interactions,

nous avons réalisé (tabl. 4G’) séparément dans chaque pisciculture une analyse
de variance à deux facteurs utilisant l’ensemble des données recueillies au cours
des différents prélèvements. Les résultats montrent :
- à I,ees-Athas un effet significatif de l’aliment, l’aliment B conduisant en
moyenne à une augmentation du nombre de cxca de 2,7 p. ioo par rapport à
l’aliment A. Par contre, aucune interaction génotype X aliment n’est décelée;
- à Donzacq, seul l’effet génétique est significatif. Cet effet différent de
l’aliment dans les deux piscicultures explique donc en partie les interactions
observées dans l’analyse globale.
- Effet génétique: L’analyse des effets parentaux (tabl. 4D) indique une
influence sensiblement égale des variations d’origine paternelle et maternelle sans
interaction entre ces effets. Le calcul de la régression parent moyen-enfant moyen
(Sg. 2) séparement à I,ees-Athas et à Donzacq fournit deux estimations de l’hérita-
bilité h2 = 0,46 ! 0,10 (I,ees-Athas) et h2 = 0,42 ! 0,7 (Donzacq).
L’analyse du parallélisme des trois droites de régression obtenues dans les
expériences II et III (tabl. 5) permet de calculer pour l’ensemble de ces droites
une estimation commune de l’héritabilité h2 = 0,53 i 0,7.
Discussion et conclusions
Stabilité du nombre de coeca au cours de la croissance
Nous n’avons mis en évidence aucune variation du nombre de caeca pyloriques
postérieure au premier échantillonnage, réalisé à une taille moyenne de 60 mm,
y compris dans le cas d’un changement ultérieur du milieu d’élevage. Ce résultat
est en accord avec nos résultats antérieurs (BERGOTet al., Ig76), et confirme ceux
de NoRTxcoTE et PATERSON(1960) qui montrent que la croissance numérique du
nombre de caeca est terminée chez la Truite Arc-en-Ciel lorsque les poissons
atteignent 40 mm et indiquent que les traitements visant à modifier ce caractère
doivent être réalisés avant ce stade.
Influence du milieu sur le nombre de caoea
Notre étude permet de déceler deux influences nettes de facteurs du milieu
sur le nombre de cxca pyloriques :
Le facteur « pisciculture o peut sans doute s’interpréter en partie comme une
influence de la température. Dans cette optique, les eaux froides tendraient à
augmenter le nombre de cxca pyloriques. I,’influence de la température sur les
caractères numériques, notamment le nombre de vertèbres, a plusieurs fois été
montrée chez les Salmonidés (TANNING, Ig52; MARCKMANN,Ig54, GARSIDE, I966).
Cependant, le caractère linéaire de la réponse semble controversé et des facteurs
éventuellement liés à la température (oxygène et gaz carbonique dissous) peuvent
parfois être incriminés. D’autre part, l’existence d’une période sensible à l’action
du facteur externe, qui dépend à la fois du facteur et du caractère numérique étudié,
a été plusieurs fois mis en évidence chez les poissons (TANNING, Ig52; Au et
I,NDS1~Y, Ig74). Pendant cette période, des chocs thermiques peuvent donner lieu
à des effets paradoxaux, dépassant en étendue les variations observées sous l’effet
de températures constantes extrêmes. Or dans notre cas, l’action différentielle
de la température n’a pu s’effectuer qu’à partir du stade oeillé (22 jours à Io °C)
et donc éventuellement sur une partie seulement de la période sensible.
Enfin, plusieurs auteurs (Au et LINDSr!y, 1974; FONDS et al., 1974; MAC
CRIMMON et KwAIN, 1969) mettent en évidence l’influence d’autres facteurs de
variation possibles comme les chocs mécaniques, l’éclairement ou la densité
d’élevage, ces facteurs n’étant qu’imparfaitement standardisés entre nos deux
milieux d’élevage. Il conviendrait donc de poursuivre l’étude de ces différents
aspects (définition du facteur efficace, forme de la réponse, localisation plus précise
de la période sensible, effet des chocs thermiques) pour pouvoir définir plus précisé-
ment les relations entre température et nombre de coeca pyloriques.
Le facteur « alimentation » semble induire des variations minimes, un régime
de faible digestibilité conduisant néanmoins à Lees-Athas à un nombre significati-
vement plus élevé de exca. L’absence d’un tel effet à Donzacq est peut-être à
mettre en relation avec l’existence d’apports de nourriture naturelle (gammares)
pouvant complémenter qualitativement la nourriture distribuée. En outre, il
n’est pas possible de préciser si l’effet observé à I,ees-Athas est dû à la composition
des régimes ou à un taux d’ingestion différent, les quantités ingérées n’ayant pu
être mesurées chez les alevins. La compréhension de l’interaction pisciculture-
aliment nécessiterait donc une approche complémentaire en milieu mieux contrôlé
sur le plan des apports alimentaires. D’autre part l’existence d’un effet de l’ali-
mentation pose le problème de l’influence des réserves vitellines, à la fois sur le
plan quantitatif et qualitatif, sur la réalisation du caractère. FONDS et al. (1976)
considèrent en effet que tout facteur externe modifiant la vitesse de croissance
par l’intermédiaire du métabolisme en particulier est susceptible d’agir sur les
caractères numériques. Les valeurs sensiblement équivalentes des variations d’ori-
gine paternelle et maternelle conduisent à penser qu’un tel effet maternel est sans
doute faible dans notre cas. JOHNSON et BARNETT (io75) en font néanmoins l’une
des causes majeures des variations observées in situ pour plusieurs caractères
numériques d’espèces marines tropicales, alors que I,rrrDSEyet Au (1971) minimi-
sent cette influence chez Oryzias latipes. Ces auteurs considèrent cependant les
réserves vitellines sous l’angle quantitatif (taille des oeuf!) alors que les aspects
qualitatifs mériteraient également d’être abordés.
Comment les facteurs du milieu peuvent-ils agir sur le phénotype ? l’un des
premiers auteurs à aborder ce problème, SCHMIDT(1919) considèrait que le phéno-
type était essentiellement déterminé par les gènes. Il interprétait ses propres
travaux sur l’action de la température sur le nombre de vertèbres de la Truite
Fario comme une mortalité sélective de certains génotypes au cours des stades
précoces, et non comme une action directe du milieu modifiant l’ontogenèse.
Ultérieurement, YUBBS (1926) et de nombreux autres auteurs (GARSIDE, 1966;
Au et I,NDSEY,ig7.¢) ont critiqué cette hypothèse. En effet, l’action de la tempé-
rature a pu être montrée chez Oryzias lalifies malgré des mortalités minimes
(Au et LINDSEY,ig74) et dans des clones génétiquement homogènes chez Rivulus
marmoratus (I!INDSFY et HARRINGTON,1972). L’existence d.&dquo;une action directe
des facteurs du milieu est donc généralement admise même si l’éventualité d’une
élimination sélective ne peut être totalement exclue dans le cas où des mortalités
notables sont intervenues avant l’observation du caractère.
1 nfluence du génotype
Dans les différentes études que nous avons réalisées, le facteur génétique
semble la cause majeure des fluctuations observées, l’écart maximum entre les
moyennes de lignées élevées dans le même milieu étant respectivement de 53, 40
et 17 cxca dans les expériences 1, 2 et 3. L’estimation moyenne h2 = 0,53 iL 0,7
obtenue pour l’héritabilité indique en effet qu’environ la moitié de la variance
phénotypique totale est constituée par la variance génétique additive. L’estimation
élevée obtenue dans l’expérience II peut cependant être critiquée du fait de l’utili-
sation de mâles et de femelles provenant de populations différentes. L’absence
d’interaction mâle-femelle, qui mériterait d’être confirmée sur un échantillon
plus vaste, indique en outre que ces effets additifs constituent l’essentiel de la
variance génétique. L’existence d’un déterminisme génétique notable pour des
caractères numériques semble un fait assez général chez les poissons et a déjà
été montré dans le cas des épines inter-musculaires et du nombre de vertèbres
chez la carpe Cyprinus carpio (KossMA!·, zg72; I,oev et al., 1975) et suggéré pour
plusieurs caractères chez Oryzias latipes (Au et L,iNDSEY, 1974).
Le mode d’action conjoint des effets génétiques et des effets du milieu
semble relativement simple dans notre cas puisqu’il a été possible de décrire
l’ensemble des résultats à l’aide d’un modèle additif, si l’on excepte un terme d’in-
teraction génotype X pisciculture X aliment peu important dont la signification
serait à préciser. Des modes d’action plus complexes ont cependant été décrits dans
d’autres cas. Ainsi, GnBRrEr, (1944) observe chez Fundulus heteroclitus des lignées
« labiles et non labiles » à l’action de la température et AW et I,lrrDS!y (1974)
définissent en fonction de ce même paramètre des courbes de variation du nombre
de vertèbres qui semblent différer d’un génotype à l’autre.
En ce qui concerne les observations in situ, la mise en évidence d’un important
effet génétique sur le nombre de cxca conduirait à imputer en partie les différences
observées entre des populations vivant dans des milieux différents (MARTIN et
SnrrD!RCOCx, zg67; MACCART et BRAIN, ig!4) à une différenciation génétique sous-
jacente de ces populations. Sans retenir pour les effets à court terme la thèse de
SCHMIDT citée précédemment, on pourrait voir dans cette différenciation une
résultante à long terme des effets du milieu dans la mesure où le nombre de caeca
constituerait une des composantes de la valeur sélective d’un individu. Pour
étayer cette hypothèse, il conviendrait maintenant de préciser les relations déjà
mises en évidence par certains auteurs (BERGOT ! al., 1976) entre le nombre de
coeca pyloriques et d’autres caractères quantitatifs comme la croissance et les
performances alimentaires qui la conditionnent (vitesse du transit intestinal,
indice de transformation).
Reçu pour publication en mai ig7g.
Summary
Genetic ataalysis of the number of pyloric caeca in brown Trout (Salmo trutta,
I,iNNE:) and rainbow Trout (Salmo gairdneri, RCHARDSON)
II. - Effect of f the genotype, rearing environment and feeding on the vealization
of the character in vainbow Trout
Four factors liable to affect the within and between-population variability of the number
of pyloric caeca in Rainbow Trout were studied.
After six months, no variation due to age was observed even after transferring the fishes
from one fish farm to another.
Rearing of fishes from the eyed-stage in two fish farms with very different mean tempera-
tures (8 °C and 16 °C) induced a large difference between the mean number of pyloric caeca
(55, at 8°C; 5i,o à i6 °C).
At 8 °C, a diet with a hight level of polyholosids slightly increased the number of caeca
(-!- z,! p. i oo in average) as compared to one with a high level of proteins. No effect was detected
at 16 °C.
Study of the progenies of crosses between parents having a known number of caeca showed
a high correlation (r = 0,92) between the mean parent and the mean of progenies. A quite
high estimate was obtained for heritability (hl ! 0,53 = 0,7), the non-additive genetic variance
being quite low.
The conjoined effect of those different factors was analysed and described by alinear additive
model.
Therefore, it seems to be possible to obtain, by a two way selection, strains with different
numbers of caeca and to analyse the effect of this trait on other quantitative ones like growth
rate or nutritional parameters.
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